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1. Resumen 
El estudio de los patrones geográficos de la diversidad genética de plantas es 
importante para el manejo y la conservación de las mismas. La relevancia de este tipo 
de estudios aumenta si la especie en cuestión es fuente de recursos para las 
poblaciones humanas. Esta investigación utiliza conceptos de genética del paisaje para 
la caracterización de la diversidad intraespecífica de Eutperpe precatoria Mart., una 
palma neotropical de amplia distribución geográfica. Utilizando nueve microsatélites 
se exploró la estructura poblacional de la especie en los andes tropicales, y entre las 
dos subespecies reconocidas taxonómicamente (E. precatoria var. precatoria y E. 
precatoria var. longevaginata). Encontramos tres grupos genéticos distintos dentro de 
E. precatoria, uno de ellos corresponde a E. precatoria var. longevaginata, mientras 
que E. precatoria var. precatoria se separa en dos grupos genéticos. Se identificaron 
poblaciones dentro estos tres grupos, y se presenta evidencia de que ambas variedades 
no se reproducen en simpatría. 
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2. Abstract 
The study of the geographic patterns of genetic diversity of plants is important for 
management and conservation. The relevance of such studies increases when the species 
in question provides resources for human populations. This research uses landscape 
genetic concepts for the characterization and understanding of the intraspecific diversity 
of Eutperpe precatoria Mart., a neotropical palm tree with widely distributed. Using nine 
microsatellite markers we explored the population structure of the species in four Andean 
countries, and between the two subspecies recognized taxonomically (E. precatoria var. 
precatoria y E. precatoria var. longevaginata). We found three distinct genetic groups 
within E. precatoria, one of which corresponds to E. precatoria var. longevaginata, 
whereas E. precatoria var. precatoria split into two genetic groups. Populations were 
identified within these three groups, and we present evidence that both varieties do not 
reproduce in sympatry.  
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3. Introducción 
3.1. Euterpe precatoria 
Euterpe precatoria es una palmera neotropical que pertenece a la tribu Euterpeinae, en 
la subfamilia Arecoideae. Es una especie con amplia distribución geográfica y ocurre 
naturalmente en los bosques tropicales y subtropicales desde Guatemala hasta Bolivia. 
Su rango altitudinal abarca  desde 0 a 2000 m.s.n.m. (Henderson et al., 1995). 
Presenta tallos solitarios o cespitosos de entre 3 a 20 m de altura y 4-23 cm de 
diámetro (Figura 1), con un cono de raíces visibles en la base de color rojo brillante 
cuando son jóvenes. Hojas entre 5-10 (-20), vaina 0.5-1.6 m de largo incluyendo una 
lígula de 1-3 cm de largo,  pecíolo de 12 a 57 cm de largo cubierto adaxialmente con 
escamas como las de vaina (pero ausentes en las hojas jóvenes). Inflorescencias 
horizontales, prófilo de 22 a 88 cm; frutos globosos, de 0.9-1.3 cm de diámetro, 
estigma lateral; pericarpio púrpura-negro, semillas globosas con endospermo 
homogéneo (Henderson y Galeano, 1996).  
A pesar de su extensa distribución y amplitud ecológica sólo dos categorías 
infraespecíficas han sido reconocidas: (i) Euterpe precatoria var. precatoria es una 
palmera monocaule de 5 -20 m de alto, y 5-10 cm de diámetro, de tallos solitarios, 
hojas de 2.1-3.6 m, inflorescencias infrafoliares, distribuida en las tierras bajas de 
selva tropical, comúnmente a lo largo de los ríos y bosques inundables, por debajo de 
350 m.s.n.m., en  ocasiones alcanza los 600 m en las estribaciones orientales de los 
Andes; y (ii) Euterpe precatoria var. longevaginata con tallos solitarios o cespitosos, 
hojas más pequeñas, distribuida en bosques subtropicales y tropicales ubicados en 
zonas de montaña, laderas y crestas, o en las tierras bajas, desde 0-2000 en América 
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Central, la región del Chocó y las estribaciones de los Andes. En el lado oriental de la 
Cordillera de los Andes de la variedad precatoria crece hasta un límite cercano a los 
900 m.s.n.m., y se sustituye por la variedad longevaginata en terrenos más elevados 
(Henderson y Galeano, 1996). Existen localidades donde poblaciones de las dos 
variedades coexisten en simpatría en torno al umbral altitudinal, por ejemplo la 
localidad de Tingo María en Perú. Estas dos variedades fueron originalmente descritas 
como especies diferentes por Martius en 1935 (d'Orbigny et al., 1835). Estudios 
taxonómicos posteriores reunificaron estos taxa en una sola especie denominada E. 
precatoria (Henderson, 1995). 
E. precatoria es fuente de diversos productos forestales no maderables y ha sido 
calificada como una de las especies promisorias de palmeras amazónicas debido a su 
potencial económico (Kahn, 1988). Recientes estudios han descrito hasta 89 usos 
diferentes de los productos de E. precatoria entre los pobladores de los bosques 
tropicales (Macía et al., 2011), entre los usos están usos alimenticios, para la 
construcción, culturales, medicinales, entre otros. Debido a la variedad de servicios 
que ofrece y a la diversidad de grupos humanos que la cosechan, Euterpe precatoria 
presenta los mayores valores de importancia económica y cultural entre las palmas 
amazónicas (Kvist et al., 1995; Macía et al., 2011). El principal uso de esta especie es 
la cosecha de su palmito para los mercados locales o internacionales (Shanley et al., 
2002). La cosecha  del palmito afecta la demografía de E. precatoria (Zuidema y 
Boot, 2000) ya que la palma tiene que ser sacrificada con el fin de acceder al palmito. 
Esta actividad económica fue responsable en la década 1980s de la disminución de las 
poblaciones cercanas a Iquitos, Perú (Peters, 1994), y en la Amazonia norte de Bolivia 
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a principios de los años 2000 (Stoian, 2004). Pero el potencial de E. precatoria no 
sólo se limita a mercados locales y usos tradicionales; la especie es también una fuente 
prometedora de compuestos antioxidantes (frutos) y anti-maláricos (raíces) de gran 
interés para la industria química y farmacéutica (Jensen et al., 2002; Pacheco-
Placencia et al., 2009).  
A pesar de la amplia distribución, importancia económica y potencial de Euterpe 
precatoria no hay información acerca de su diversidad genética ni estructura 
poblacional. 
 
3.2. Diversidad genética y conservación 
El estudio de la diversidad genética en las poblaciones silvestres es de importancia en 
diferentes disciplinas como la conservación, la ecología y la taxonomía. La diversidad 
genética que se encuentra dentro de los individuos y de las poblaciones naturales  
funciona como la base de todas las expresiones de la diversidad biológica (Thompson, 
2009) y es un objetivo importante para la conservación tal como lo recomienda la 
Unión Mundial para la Naturaleza (McNeely et al., 1990). Debido a que la diversidad 
genética es esencial para la capacidad de adaptación de las poblaciones de plantas 
(Booy, 2000) y a que se correlaciona con la “aptitud” ecológica y evolutiva (fitness) 
(Reed y Frankhan, 2002), puede promover la regeneración natural y la adaptación a 
los cambios ambientales (DeHayes et al., 2000). Adicionalmente, Hughes et al., 
(2008)  han reportado que la diversidad genética es también relevante en los procesos 
ecológicos a nivel de población, comunidad y ecosistema. El estudio y la 
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caracterización de la diversidad genética en poblaciones silvestres sirve también para 
resolver problemas taxonómicos y realizar análisis de viabilidad poblacional 
(Frankham, 2010).  También, la identificación de unidades de conservación y manejo 
es crucial para mantener especies y variedades, y para identificar efectos de la 
actividad humana sobre poblaciones silvestres (Palsbøll et al., 2007).  
Si los factores genéticos son ignorados se puede subestimar el riesgo de extinción de 
una especie, variedad o población (Frankham, 2005). Las estrategias de conservación 
por lo  tanto, deben centrarse en el mantenimiento de la diversidad genética en 
diferentes niveles, pero para esto es importante primero contar con información 
confiable al respecto. Es por esto que estudios de diversidad y estructura poblacional 
genética son fundamentales para la conservación (DeSalla y Amato, 2004).  
En casos donde la especie tiene amplia distribución geográfica puede existir 
diversidad genética no detectada o críptica. La diversidad críptica es cada vez más 
estudiada ya que ofrece nuevas perspectivas ecológicas y de conservación (Bowen et 
al., 1993; Ravaoarimanana, 2004). Con la llegada de las herramientas moleculares y 
su aplicación en sistemas de poblaciones silvestres el estudio de la diversidad críptica 
se ha incrementado de manera considerable (Bickford et al., 2007). Se ha detectado 
diversidad críptica en diversos organismos (Vrijenhoek. et al., 1994; Hebert et al., 
2004; Feulner, et al., 2006; Grundt. et al., 2006), tanto en los trópicos como en las 
zonas temperadas del planeta.  
Existen varios métodos para estudiar diversidad genética. En este trabajo se utilizó 
repeticiones de secuencia simple (SSR) o microsatélites como marcadores genéticos 
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debido a su utilidad en el estudio de la diversidad genética en las palmas neotropicales 
(Montúfar y Barreiro, 2010). Elegimos el análisis espacial de la diversidad, ya que 
puede proporcionar información para el estudio del mantenimiento y la dinámica de 
las poblaciones de plantas y tienen gran aplicabilidad en la conservación (Escudero et 
al., 2003). Este estudio se centró en la exploración de la estructura genética de la 
especie a nivel regional, la caracterización de las discontinuidades genéticas y la 
identificación de poblaciones  dentro de la distribución de la especie. 
 
3.3. Genética del Paisaje (Landscape Genetics) 
La genética del paisaje (Landscape genetics) es una disciplina que reúne a la genética 
de poblaciones con la ecología de paisaje y con los sistemas de información 
geográfica para explorar los patrones y las causas de la distribución geográfica de la 
diversidad genética. El carácter interdisciplinario es central en el estudio de la 
ecología de paisaje (Holderegger y Wagner, 2008.).  Esta creciente rama de la 
investigación ha demostrado ser de gran ayuda en el estudio y la conservación de 
varios grupos de organismos ya que los investigadores pueden combinar la alta 
resolución de los datos genéticos con el poder de análisis de los sistemas de 
información geográfica.  
De manera amplia, la genética del paisaje busca relacionar la influencia de los 
procesos ecológicos con la estructura y diversidad genética (Storfer et al., 2007). Para 
lograr este objetivo una parte de la genética del paisaje utiliza métodos bayesianos de 
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asignación poblacional. Estos métodos han dado resultados positivos en el estudio de 
la genética de poblaciones (Shoemaker et al., 1999). 
Los sistemas de información geográfica pueden relacionar a la información genética 
con información relevante para la conservación como los efectos del cambio climático 
o la inclusión o no de poblaciones susceptibles en sistemas de parques nacionales y 
otras áreas de protegidas (van Zonneveld et al., 2012). La información geográfica de 
patrones sociales también puede ser contrastada con éxito frente a distribución de 
diversidad genética para identificar posibles causas de erosión genética o 
domesticación (Willemen et al., 2007). De esta manera se pueden identificar grupos 
focales y poblaciones de prioridad para la conservación. También se pueden mapear 
índices de diversidad relevantes para la conservación como la riqueza de alelos (Petit 
et al., 1998) o el número de alelos comunes locales (Frankel et al., 1995).  
 
3.4. Objetivos 
3.4.1. Objetivo General 
Estudiar la estructura de la diversidad genética de Euterpe precatoria mediante 
marcadores moleculares microsatélites. 
3.4.2. Objetivos Específicos 
 Estudiar las discontinuidades genéticas a nivel intraespecífico de Euterpe 
precatoria. 
 Evaluar la dinámica del flujo génico en regiones de simpatría entre las 
variedades longevaginata y precatoria. 
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 Identificar poblaciones y áreas geográficas para la conservación de la 
diversidad de Euterpe precatoria. 
 
4. Materiales y métodos 
4.1. Material vegetal 
Un total de 395 plantas de E. precatoria en 58 diferentes localidades de Colombia, 
Ecuador, Perú y Bolivia fueron analizadas en el presente estudio (Figura 2). Se 
identificaron 190 muestras de la variedad E. precatoria var. longevaginata y 205 de la 
variedad precatoria. Un total de 381 muestras fueron recolectadas en el campo entre 
diciembre de 2009 y enero de 2011, y 21 muestras del Herbario AAU (Aarhus, 
Dinamarca) se incorporaron para aumentar el área de distribución geográfica en los 
cuatro países. Adicionalmente cinco especímenes de E. catinga y dos de E. oleracea 
del herbario AAU se incluyeron para servir como grupo externo en el análisis 
filogenético. Todas las muestras contaron con  coordenadas geográficas de su lugar de 
origen. Los tejidos recolectados en el campo fueron mayoritariamente foliares, en el 
caso de que las hojas de la palmera fuesen inaccesibles se recolectó tejido de 
meristema de la raíz. Todos los tejidos de campo fueron preservados en silica gel para 
garantizar la preservación del ADN. El material genético de las muestras de herbario 
fue obtenido de tejido foliar. Todas las extracciones de ADN se llevaron a cabo en el 
Laboratorio de Genética Molecular de la Escuela de Ciencias Biológicas de la 
Pontificia Universidad Católica del Ecuador (PUCE) utilizando el kit Dneasy Plant 
Minikit de Qiagen, y siguiendo las instrucciones del fabricante (Anexo 1). 
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4.2. Marcadores Moleculares Microsatélites 
Se seleccionaron 25 marcadores microsatélites desarrollados previamente para las 
especies Euterpe oleracea, E. edulis, Oenocarpus bataua y O.bacaba que son 
especies relacionadas con E. precatoria,  (Gaiotto et al., 2001; Lepsch-Cunha et al., 
2003; Montúfar et al., 2007); 8 de estos microsatélites  se seleccionaron para análisis 
ulterior debido a su nivel de polimorfismo y a la intensidad de la señal que producían; 
además, se incluyeron dos microsatélites de intrones nucleares (Ludeña et al., 2011) 
para la determinación del genotipo. La caracterización se realizó con un total de nueve 
microsatélites (Tabla 1). La genotipificación se llevó a cabo en las instalaciones del 
IRD-Montpellier (Francia). Los 10 loci fueron amplificados en dos reacciones de PCR 
múltiple, cinco cebadores de cada reacción múltiple. Este tipo de metodología permite 
la optimización en el tiempo de la generación de datos, ya que se amplifica más de un 
locus a la vez. Los cebadores se marcaron fluorescentemente utilizando los colorantes 
VIC, NED, 6-FAM, PET. El kit Qiagen Multiplex PCR fue usado para realizar la 
amplificación de PCR siguiendo las instrucciones del fabricante (Anexo 2), y con una 
temperatura de anillamiento (Tm) de 57 ° C. Esta temperatura lograba una buena 
amplificación para todos los loci. Se utilizó el marcador de peso  GeneScan ™ -500 
LIZ standard size ® como estándar de tamaño. Los productos de PCR fueron diluidos 
200 veces y se corrieron en un secuenciador Genetic Analyzer 3500 de Applied 
Biosystems en las instalaciones del Instituto de Investigación Agronómica para el 
Desarrollo CIRAD en Montpellier, Francia. Los electroferogramas fueron analizados, 
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editados y corregidos usando el programa GeneMarker de Softgenetics (State College, 
PA, EE.UU.). 
 
4.3. Análisis de Estructura Poblacional 
Para estimar la estructura de la población de las muestras se utilizó un método de 
agrupamiento Bayesiano implementado en el programa STRUCTURE 2.1 (Pitchard et 
al., 2000). En este procedimiento, el número óptimo de grupos genéticos (K) se 
escoge mediante la comparación de las probabilidades posteriores de cada valor K de 
ajustarse a un modelo (en este caso el equilibrio de Hardy-Weinberg), y se escoge el 
número de poblaciones para el que la probabilidad posterior llega a estabilizarse 
alrededor de un máximo (Pritchard et al., 2000). También estimó el estadístico de 
corrección Delta K (ΔK) según Evanno et al., (2005). Este índice indica el cambio en 
la magnitud de las probabilidades posteriores con respecto a un K inmediatamente 
superior; el número de grupos en el que  ΔK alcanzó su punto máximo se consideró 
óptimo. Es importante comparar estos dos indicadores ya que el comportamiento de la 
probabilidad posterior suele arrojar resultados equivocados (Evanno et al., 2000). 
Con el fin de analizar la estructura genética de las muestras en jerarquía nosotros: (i) 
realizamos un análisis de estructura con una muestra aleatoria por cada localidad (n = 
58); utilizamos 1000000 iteraciones de análisis después de 30000 iteraciones de 
calentamiento; el modelo de frecuencias independientes y no aditivo del programa 
STRUCTURE fue utilizado en este primer paso; realizamos 10 análisis Bayesianos 
independientes para calcular ΔK. A los agrupamientos resultantes en este primer nivel 
jerárquico se los llamará en adelante “grupos”. Y (ii) investigamos la subestructura 
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dentro de los grupos que se encontraron en el paso anterior; para este segundo análisis 
se utilizó la totalidad de las muestras y se hicieron tres análisis diferentes, uno para 
cada grupo, de  acuerdo a los resultados obtenidos en el procedimiento anterior (K = 
3) (Grupo 1 n = 190; Grupo 2 n = 139; Grupo 3 n = 66). Esta vez usamos 100000 
iteraciones de análisis luego de 25000 iteraciones de calentamiento, y frecuencias 
independientes con el modelo de aleatorización. Por cada grupo se realizaron 10 
corridas independientes del análisis para calcular ΔK. A los grupos resultantes de este 
segundo nivel jerárquico se los llamará en adelante “Poblaciones”.  
Por otro lado buscamos el mejor K en 60 muestras de la localidad de Tingo María, 
Perú, donde las dos variedades son simpátricas. Las muestras fueron colectadas en dos 
sitios relativamente cercanos (16 km): 1 ladera de montañas (n=30) y planicies semi-
inundadas (n=30). Debido al hábito ecológico del lugar de muestreo, y a la presencia 
de individuos adultos de una de las dos variedades, se consideró a las muestras de las 
laderas de montaña como Eutperpe precatoria var. longevaginata, y a las muestras 
planicie como Euterpe precatoria var. precatoria. Sin embargo dentro de las muestras 
de ambas localidades estaban individuos juveniles de difícil clasificación. En este 
análisis se construyó un gráfico que indica la proporción del genotipo de cada muestra 
de pertenecer a uno de los grupos genéticos encontrados. 
 
4.4. Análisis Genético 
La distancia genética entre pares de individuos (Smouse y Peakall, 1999) fue 
calculada para todos los individuos. Estas distancias genéticas se utilizaron a 
continuación para realizar un análisis de coordenadas principales (PCoA) con el fin de 
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representar las distancias en un plano cartesiano. También se calculó la distancia 
genética de Nei entre los grupos (Nei, 1972) tanto para los grupos como para las 
poblaciones. El índice de fijación (FST) entre grupos y entre poblaciones fue estimado 
a través de un análisis de varianza molecular (AMOVA). Mediante este análisis 
también se estableció la distribución de la varianza molecular entre los diferentes 
niveles jerárquicos establecidos en el análisis de STRUCTURE; en el AMOVA se 
realizaron 9999 permutaciones para fomentar la robustez del análisis. También se 
calcularon estadísticos descriptivos como la  heterocigocidad esperada, el número 
total de alelos, el número efectivo de alelos, el número de alelos únicos para cada 
grupo. Todos estos análisis se realizaron utilizando el software Genalex versión 6,41 
(Peakall y Smouse, 2006). 
 
4.5. Análisis Filogenético 
Para representar las relaciones entre las muestras y entre los grupos encontrados, 
construimos un árbol Neighbour Joining (NJ) con la ayuda el programa informático 
PHYLIP (Felsenstein, 2005) utilizando las distancias genéticas de Smouse y Pekall 
(entre individuos) y de Nei (entre grupos de individuos) calculadas anteriormente. Se 
construyó un árbol de relaciones genéticas entre individuos y uno entre grupos. Las 
muestras de E. oleracea y E. catinga se utilizaron como grupo externo para poner raíz 
a los árboles. Los árboles fueron editados utilizando el programa TreeDyn (Chevenet 
et al., 2006). 
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4.6. Construcción de Mapas 
Para dibujar la distribución geográfica de la probabilidad de pertenencia a cada uno de 
los grupos se realizó un agrupamiento Bayesiano y espacial utilizando el algoritmo 
implementado en el programa Genelnad (Guillot et al., 2005). Todas las muestras de 
Euterpe precarotia (n = 395) y todos los datos genéticos fueron utilizados en este 
análisis. Las barreras fueron detectadas como áreas geográficas con baja probabilidad 
posterior. Se realizó una cadena de Markov Monte Carlo utilizando un valor 
corrección de K = 3 poblaciones (frecuencias de los alelos no correlacionadas; 100000 
generaciones, frecuencia de muestreo 100; 30000 generaciones de calentamiento), ya 
que este valor de K fue el óptimo en el análisis de estructura anterior. 
Se construyó un mapa que muestra la distribución geográfica de los resultados del 
análisis de STRUCTURE, tanto de los grupos como de las poblaciones dentro de los 
grupos. Este mapa se dibujó usando el programa de análisis información geográfica 
DIVA-GIS 7,4. 
 
5. Resultados 
5.1. ADN y amplificación por PCR 
Se obtuvo ADN de calidad para la totalidad de las muestras (n=402). Todos los 
cebadores, con excepción de OB8, fueron amplificados y mostraron señales 
polimórficas. El número de alelos totales en la muestra fue de 26, 32, 13, 23, 17, 33, 
21, 22 y 24 para los loci AG1, AC5-3 # 4, GA5-5 # 1, EE59, CUC3, Ob2, EE63 , OB6 
y OB16, respectivamente.  
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5.2. Análisis de estructura poblacional 
El agrupamiento Bayesiano en el nivel jerárquico de análisis identificó tres grupos 
utilizando una muestra por cada localidad. Los valores del logaritmo de la 
probabilidad incrementó de K = 1 a K = 3 y luego se estabilizó (Figura 3A). También 
el estadístico ΔK un confirmó  K=3 grupos genéticos (Figura 3A). El Grupo 1 agrupa 
las muestras de E. precatoria var. longevaginata; las muestras de la E. precatoria var. 
precatoria fueron separadas en los grupos 2 y  3. 
Por otro lado las 60 muestras de la región de simpatría mostraron un valor óptimo de 
K y ΔK para dos grupos (Figura 4A). Uno de los grupos (n=36) comprendía a todas 
las muestras colectadas en laderas (E. precatoria var. longevaginata) más algunas 
muestras colectadas en planicie; mientras que el otro (n=24) comprendía a las 
restantes muestras colectadas en la planicie (E. precatoria var. precatoria). El gráfico 
de proporción del genotipo de pertenecer a uno de los dos grupos indicó que no 
existen individuos con genotipos mixtos (Figura 4B), incluso entre colectados en el 
mismo lugar (planicie inundada). Esto indica un fuerte aislamiento reproductivo en 
simpatría de las dos variedades de E. precatoria.  
En el análisis de estructura geográfica en el programa Geneland usamos K =3 grupos 
(por los resultados del análisis de STRUCTURE) y se incluyó a todas las muestras (n 
= 395) y toda la información genética recopilada de microsatélites, los resultados 
indican la probabilidad geográfica para cada grupo: El grupo 1 (n = 190) se encuentra 
en la región del Chocó y los Andes de Colombia, Ecuador, Perú y Bolivia, de manera 
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consistente con la distribución de E. precatoria var. longevaginata; el grupo 2 (n = 
139) se encuentra en la cuenca amazónica de Ecuador y Perú;. mientras que el cúster 3 
(n = 66) muestra un patrón discontinuo entre las regiones amazónicas del noroeste de 
Bolivia, Sur-Perú y Colombia al este noreste (Figura 5); este patrón discontinuo puede 
deberse a la falta de sitios colectados en la Amazonía de Brasil. En este tipo de 
análisis se toma en cuenta la ubicación geográfica de cada muestra para establecer el 
área geográfica de las probabilidades, es notable que aún tomando en cuenta esta 
información se obtengan discontinuidades genéticas en espacios geográficos pequeños 
como en la zona del Puyo en la Amazonía ecuatoriana. Estas discontinuidades 
corresponden a áreas de transición entre bosque tropical y subtropical. 
Mediante el análisis de subestructura se identificaron cinco poblaciones dentro del 
grupo 1 (poblaciones 1 a 5) y dos poblaciones en el grupo 3 (población 8 y 9). El 
número de poblaciones en el grupo 2 no es claro debido a que el comportamiento del 
logaritmo de la probabilidad y el ΔK mostraron resultados contradictorios que 
sugieren una estructura débil dentro de este grupo (Figura 3C), sin embargo asumimos 
dos poblaciones (poblaciones 6 y 7) basados en el pico más alto de ΔK para la 
representación geográfica y posterior interpretación de las poblaciones dentro de este 
grupo.  
La distribución geográfica de todas las muestras, las poblaciones y grupos pueden 
verse en la Figura 6.  
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5.3. Análisis Genético 
El análisis de coordenadas principales mostró tres grandes grupos bien separados 
(Figura 7). Los grupos identificados mediante el  PCoA  corresponden a los grupos 
identificados en el análisis de la STRUCTURE y Geneland. Estos resultados apoyan 
la hipótesis de una fuerte estructura genética de las muestras y confirman el grupo que 
contiene a las muestras de la variedad longevaginata, y los dos grupos en los que se 
separan las muestras de la variedad precatoria en el primer nivel jerárquico de 
análisis. Los dos primeros ejes del PCoA explican el 56% de la varianza genética. 
Los FST s calculados entre los grupos y entre las poblaciones fueron todos diferentes 
de los valores esperados por azar (Anexo 3). Estos indicadores sugieren una estructura 
genética fuerte entre los tres grupos, pero también diferentes grados de aislamiento 
entre las poblaciones dentro de los grupos (Tabla 2). Independientemente del valor FST  
(0,46) calculada entre los dos grupos genéticos en la región simpatría (Tingo María, n 
= 60) indica una fuerte segregación y aislamiento entre las muestras de ambas 
variedades aunque compartan el espacio geográfico (Tabla 3). 
Los índices de fijación (FST) de los  grupos 1 y 2 (0,427; 0,52 respectivamente) son 
mayores que el del grupo 3 (0.307), lo que significa que este último es menos diverso. 
Este patrón de diversidad entre los grupos es apoyado por el número de alelos y alelos 
efectivos, así como la heterocigocidad esperada y el número de alelos únicos (Tabla 
3). 
El análisis de varianza molecular (AMOVA) encontró que el mayor porcentaje de 
varianza molecular (34%) de la muestra está dentro de los individuos. Sin embargo, la 
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división en grupos y poblaciones contribuyen grandemente a la varianza también, con 
un total combinado de 47% de varianza explicada. (Figura 8) 
Las poblaciones dentro de los grupos presentaron diferentes  patrones de diversidad. 
Las poblaciones 1 y 2 fueron las más diversas dentro grupo 1 (Figura 9); y son 
también las que mayor distribución geográfica presentan dentro de este grupo. Las 
poblaciones 3, 4 y 5 son las menos diversas y las se encuentran geográficamente más 
concentradas (Figura 6). Dentro de  los grupos 2 y 3, las poblaciones que mostraron 
niveles más altos de diversidad fueron poblaciones 7 y 8, respectivamente (Tabla 4); 
estas poblaciones también mostraron una mayor distribución geográfica con respecto a 
las menos diversas. 
 
5.4. Análisis Filogenético 
El árbol de Neighbor Joining muestra las relaciones de distancia entre todas las 
muestras (Figura 10); los mismos tres grupos descritos anteriormente  pueden ser 
fácilmente identificados, así como las nueve poblaciones dentro de éstos; el grupo 
externo se localizó más cerca del grupo de muestras de E. precatoria var. 
longevaginata (grupo 1). Resultados semejantes se obtuvieron para el árbol de las 
poblaciones (Figura 11). Esto puede sugerir una divergencia más reciente de los 
grupos 2 y 3 (E. precatoria var. precatoria), aunque el análisis no es concluyente, ya 
que sólo representa los datos de distancia genética y no ascendencia. 
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6. Discusión 
6.1. Tres grupos en lugar de dos 
De acuerdo con la clasificación taxonómica de las variedades de E. precatoria se 
esperaba encontrar dos grupos genéticos distintos, uno para cada variedad. Contrario a 
esta hipótesis, las muestras analizadas se separaron en tres grupos en el primer nivel 
de estructura jerárquica.  Uno de estos grupos corresponde con lo que hoy conocemos 
como E. precatoria var. longevaginata.  
E. precatoria var. longevaginata fue originalmente descrita por Martius como una 
especie diferente (Euterpe longevaginata) de E. precatoria (D’Oribigny, 1836) debido 
a las diferencias morfológicas evidentes en la morfología de la hoja, flor y tallo, así 
como diferencias en distribución y nicho ecológico. El espécimen tipo de E. 
longevaginata procede  del bosque subtropical  de Bolivia. Posteriormente ambas 
especies fueron sinonimizadas bajo el nombre de E. precatoria por Henderson (1995) 
en su revisión del taxonómica del género. Este caso no es aislado en la historia 
taxonómica de las palmeras neotropicales: Oenocarpus bataua var. bataua y O. 
bataua var. oligocarpus fueron originalmente descritas como especies diferentes y 
posteriormente agrupadas en un sólo taxa (Henderson, 1995); aunque evidencia 
molecular reciente sugiere que pueden ser de hecho especies distintas (Montúfar y 
Pintaud, 2008). El género Attalea  es también un ejemplo en el que los problemas 
históricos de taxonomía hacen difícil la identificación de especies (Pintaud, 2008). 
Nuestros datos soportan la hipótesis de que la variedad longevaginata es una entidad 
diferente dentro de E. precatoria.  
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La taxonomía de los organismos idealmente  debe reflejar entidades naturales reales 
(Turrill, 1942). En E. precatoria se reconocen dos variedades taxonómicas, pero 
nosotros encontramos tres grupos genéticos.  Estos  tres grupos  genéticos están 
separados entre sí por valores de FST  similares (Tabla 2), es decir que el grupo 1 
(longevaginata) es tan diferente del grupo 2 como lo es el 2 del 3. Esto es notable ya 
que taxonómicamente solamente se consideran dos variedades dentro de la especie, y 
porque morfológicamente los individuos del grupo 2 son muy semejantes a los del 
grupo 3. En este caso el presente estudio se reporta una diversidad genética importante 
pero críptica. 
La presencia de diversidad críptica en E. precatoria abre muchas interrogantes 
respecto a los procesos de evolución y mantenimiento de diversidad en las palmeras 
neotropicales. Por ejemplo cuáles son los mecanismos que mantienen separados a los 
grupos 2 y 3, y cómo se originaron estas unidades evolutivas que en la actualidad 
funcionan como entidades independientes. Savolainen et al., (2006) sugieren que 
mecanismos de polinización y heterocronía mantienen separadas diferentes especies 
hermanas incluso en simpatría.  
 
 
6.2. Distribución geográfica de la diversidad genética 
El patrón geográfico de la diversidad genética del primer nivel jerárquico que se 
revela en nuestro estudio corresponde a las mayores regiones botánicas y geológicas 
en el Neotrópico: los Andes y la región del Chocó  (Grupo 1), la Amazonia Occidental 
(Grupo 2) y la Amazonia Central (Grupo 3). Estas regiones tienen características 
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climáticas y ecológicas particulares, y son el resultado de una compleja historia 
geológica que ha influido en la diversidad y la evolución de la flora de América del 
Sur desde el Paleógeno temprano (60 millones de años) (Tassinari y Macambira., 
1999).  
El levantamiento de los Andes fue la fuerza principal para la conformación  de un 
paisaje heterogéneo (Fine et al., 2005). Antes del Oligoceno (23 millones de años) la 
parte tropical del continente estaba cubierta de una flora con elementos característicos 
de las tierras bajas (Wesselingh y Salo, 2006); durante Neógeno (23-10 millones de 
años) los Andes ya habían cambiado el paisaje y aparecieron los primeros 
componentes pre montanos en la zona; al mismo tiempo un sistema de humedales 
conocido como el sistema Pebas cubría la mayor parte del área de la actual Amazonía 
occidental (Rigsby et al., 2010). En el siguiente período, la flora andina se diversificó 
y el mar Pebas se secó dejando un área de tierra rica en sedimentos para ser 
colonizada (10 a 5 millones de años). El resultado de estos procesos es un mosaico de 
regiones con características geológicas y biológicas diferentes (Wesselingh et al., 
2006). La distribución de los grupos reportados concuerda con este mosaico. El grupo 
longevaginata (Grupo 1) se encuentra en la zonas andinas más altas, también  más 
frías y húmedas, típico de las vertientes andinas y el Chocó; el grupo 2 (que contiene a 
parte de las muestras de la variedad precatoria) se encuentra en la amazonía 
occidental, una zona que alberga la mayor biodiversidad alfa en de árboles tropicales 
en el mundo (Valencia et al., 1994). Las características ecológicas de ésta zona son los 
altos niveles de precipitación (3000 mm), baja estacionalidad y un mosaico de suelos 
rico en sedimentos (Dalling et al., 2007). El grupo 3 (que incluye a las restantes 
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muestras de la variedad precatoria) se ubica sobre la Amazonía central que es la más 
antigua de estas regiones en términos geológicos, y que presenta un clima diferente y 
suelos menos ricos (Malhi et al., 2002). En particular las dos regiones identificadas 
donde se encuentran las muestras del grupo 3 son el Sur este de Colombia y el Noreste 
de Bolivia, ambas zonas corresponden a regiones marginales de la cuenca amazónica 
con una marcada estacionalidad (Negri et al., 2000). 
 
  
6.3. Aislamiento en simpatría 
Las implicaciones de que dos poblaciones relacionadas no experimenten intercambio 
genético son de importancia para la conservación, taxonomía y para el estudio de 
modelos de evolución. A pesar de que existe todavía controversia acerca qué concepto 
de especie biológica es el más idóneo para estudiar la naturaleza (Cellinese et al., 
2012), existe poca controversia cuando se encuentra que dos poblaciones tienen 
aislamiento reproductivo en simpatría (Frankham et al., 2012).  
En este estudio se encontró individuos de ambas subespecies coexistiendo en 
simpatría en la localidad de Tingo María (Perú) y no se detectó evidencia de 
hibridación o introgresión (Figura 4). Los genotipos caracterizados de todos los 
individuos analizados pertenecían en su totalidad a una de las dos subespecies (Figura 
4B). Los resultados ofrecen una importante evidencia a nivel molecular que sugiere 
que ambas variedades son especies distintas debido a la presencia de barreras en el 
flujo génico. 
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Entre las posibles barreras pueden estar desde polinizadores especializados diferentes 
o fases fenológicas dispares que no favorecen el flujo génico. En otros ejemplos de 
especies hermanas simpátricas en palmas, el pH del suelo y la fenología juegan un 
papel determinante para evitar la creación de  híbridos (Savolainen et al., 2006). 
También se ha demostrado que los polinizadores son especie-específicos en algunas 
especies de palmas, y que este mecanismo mantiene la identidad genética (Barfod et 
al., 2011). El origen y los procesos que garantizan la separación de las variedades de 
E. precatoria en simpatría deben ser estudiados  más a fondo, así como su estatus 
taxonómico. 
 
6.4. El uso la de Genética del Paisaje para la conservación de recursos genéticos 
vegetales 
A pesar de que en la actualidad existen nuevas técnicas de análisis geográficos, y de 
que los estudios con marcadores genéticos se han generalizado, la aplicación de la 
genética del paisaje es todavía escasa en conservación de diversidad en plantas 
(Escudero et al., 2003). Aunque existen algunos estudios en los que se ha mapeado la 
diversidad genética de árboles para fomentar su conservación (Lowe et al., 2000: 
Soares et al., 2008; Sork y Smouse, 2006), éstos todavía no son numerosos en 
especies silvestres (Holdergger et al., 2010).  
A pesar de que no se muestreó toda el área de distribución de la especie se pudo 
identificar grupos  genéticos importantes, su distribución geográfica, su  diversidad y 
su aislamiento genético. De esta manera identificamos las poblaciones más diversas 
dentro de cada grupo (Figura 9B), estos resultados muestran que las poblaciones de 
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Lita (Ecuador) y Pucallpa (Perú) son muy diversas y que su diversidad está muy 
concentrada geográficamente (Figura 6). También encontramos una diversidad alta en 
las poblaciones del sur de Ecuador (población 1) que no se reporta en otros países; las 
poblaciones del Chocó ecuatoriano presentan características genéticas particulares que 
no aparecen en otras localidades. Esta información respecto a la distribución 
geográfica amplia o restringida de la diversidad intraespecífica es fundamental para 
lograr programas efectivos de manejo y conservación (Koskela et al., 2013). La 
ocurrencia de diferenciación geográfica en escalas locales indica la importancia de 
mantener poblaciones en sus diversos hábitats (Lemes et al., 2003). La información 
generada respecto a diversidad genética puede ser aplicada para el manejo de las 
poblaciones silvestres (Bailey, 2012) debido a que muestra guías tanto de tamaño 
poblacional y grado de endogamia.  
 
7. Conclusiones y Recomendaciones  
La diversidad genética de Euterpe precatoria es más compleja de los esperado en base 
a su clasificación taxonómica.  La detección de diversidad genética críptica en este 
estudio abre muchas interrogantes acerca de la evolución y clasificación de E. 
precatoria, pero también ofrece grandes oportunidades para la conservación y el 
manejo de los recursos genéticos de esta especie. 
En la región andina existe un estudio previo que utiliza conceptos de genética de 
paisaje para el estudio de diversidad silvestre en palmeras (Trenel et al., 2008). Este 
estudio fue realizado en los andes ecuatorianos para estudiar aislamiento reproductivo 
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en Ceroxylon echinulatum. Nuestro estudio se desarrolla en un espacio geográfico más 
grande y utiliza un mayor número muestras y más información genética. En este 
sentido es un estudio pionero en Arecaceas en el Neotrópico, y la información 
arrojada es relevante tanto a nivel local como regional. 
Debido a que existen importantes discontinuidades de muestreo sobre la distribución 
de la especie, se recomienda completar esta distribución con muestras de Brasil y 
Centroamérica para complementar el conocimiento acerca de la distribución de la 
diversidad en E. precatoria. Cabe recalcar que en este estudio únicamente analizamos 
simpatría entre dos de los tres grupos genéticos encontrados, y que el aislamiento 
genético entre los tres grupos es similar. Esto abre la pregunta de si existe o no 
intercambio genético entre los dos grupos de E. precatoria var. precatoria.  
La información obtenida es una importante evidencia que soporta la hipótesis de que 
longevaginata  es una especie diferente de precatoria.A la luz de estos resultados 
aconsejamos revisar la taxonomía de Euterpe mediante más estudios de filogenia, 
morfología y fenología para aclarar el estatus taxonómico de las poblaciones 
caracterizadas. 
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9.  Figuras 
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Figura 1. Morfología de Eutperpe precatoria. a. Hábito. b. Juvenil. c. Infloresencia. d. 
Parte de la raquilla. e. Flor estaminada. f. Flor pestilada. g. Estambre. h. Fruto. i. Sección 
de fruto. j. detalle de los tricomas de la raquilla. Tomado de Henderson y Galeano, 1996. 
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Figura 2. Localidades muestreadas. Los puntos grandes representan lugares donde se 
colectaron 25 o más muestras de E. precatoria. Los puntos pequeños son sitios donde se 
colectó al menos un individuo. La flecha roja indica la localidad de Tingo María, Perú. 
 
 
 
 
39 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 3. Logaritmo de la probabilidad posterior y  Δk vs. el número de poblaciones 
estimadas (k) de: todas las localidades (A), Grupo 1(B), Grupo 2 (C) y Grupo 3 (D). 
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Figura 4. A: Logaritmo de la probabilidad posterior y delta k vs el número de poblaciones 
estimadas en STRUCTURE de las muestras en la región de simpatría. B: Asignación 
poblacional del genotipo de  individuos colectados en la región de simpatría a una de las 
dos poblaciones determinadas. Los números en el eje x indican las localidades de las que 
provenían las muestras. El color rojo indica genotipo asociado a E. precatoria var. 
precatoria, mientras que el verde indica genoptipo asociado a E. prevatoria var. 
longevaginata. En la localidad 2 existen dos grupos discretos sin hibridación.  
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Figura 5. Mapas de probabilidad generados en GENELAND. Las zonas más rojas indican 
alta probabilidad de pertenencia; las zonas claras indican baja probabilidad de 
pertenencia. A = probabilidad de pertenecer al grupo 1 (longevaginata). B = probabilidad 
de pertenecer al grupo 2. C = probabilidad de pertenecer al grupo 3. Los puntos 
geográficos corresponden a los de la Figura 1. 
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Figura 6. Distribución geográfica de las muestras de E. precatoria, los grupos y las 
poblaciones. Los cuadrados indican el grupo 1 (E. precatoria var. longevaginata); los 
círculos, el grupo 2 (E. precatoria var. precatoria); y los triángulos indican el grupo 3 (E. 
precatoria va. precatoria). Cada color identifica a una población dentro de un grupo. 
Poblaciones 
Lita 
Laguna de Cube 
Pucallpa 
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Figura 7. Análisis de Coordenadas Principales de todas las muestras. Los círculos 
agrupan a los tres grupos principales. El grupo 1 (E. precatoria var. longevaginata) 
aparece a la derecha del gráfico. Los cuadrados indican muestras del grupo 1; los puntos, 
muestras del grupo 2; y los triángulos, muestras del grupo 3  Cada color identifica a una 
población dentro de un grupo. 
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Tabla de AMOVA 
    
      Fuente df SS MS Est. Var. % 
Entre Grupos 2 667,238 333,619 0,879 20% 
Entre Poblaciones 6 545,396 90,899 1,115 26% 
Entre Individuos 386 1211,221 3,138 0,831 19% 
Dentro de Individuos 395 583,000 1,476 1,476 34% 
Total 789 3006,856 
 
4,301 100% 
 
 
Figura 8. AMOVA de todas las muestras de E. precatoria y todos los loci. Se analizó la 
distribución de la varianza entre grupos, Poblaciones, individuos, y dentro de individuos. 
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Figura 9. A: Patrón alélico entre los grupos principales de E. precatoria. B: Patrón alélico 
entre las poblsaciones. Número de alelos (Na), Número de alelos efectivos (Ne), Índice de 
información de Shanon (I), Número de alelos únicos (No. Private Alleles), Número de 
alelos comunes (No. LComm Alleles), Heterocigocidad Esperada (He) y Heterocigocidad 
observada (Ho). La población 2 corresponde a la localidad de Lita (Ecuador); la población 
5, a Pucallpa (Perú).  
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Figura 10. Neighbour Joining de todas las muestras Se observan los tres grupos y las 
nueve poblaciones. Los colores de las poblaciones corresponden a los de las Figuras 6 y 
7.El grupo externo está pintado de negro. 
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Figura 11. Neighbour Joining de las poblaciones de E. precatoria estimado mediante la 
distancia genética entre los grupos y las poblaciones. 
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10.  Tablas 
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Tabla 1. Cebadores utilizados en el estudio 
 
Locus 
Repeat 
array Primer sequence (5'-3') Size (bp) 
GenBank 
Accession no. Dye Multiplex Reference 
AC5-3#4 CT/GT F: ACTGTCTGCAGACAATCGAC 181-237 AY262720 VIC 1 Lepsch-Cunha et al., 2003 
  R: CTTTTGACACCATTAGTCTGC      
AG5-5#1 GA F: TGGTTATGAATCTTAGCCTC 172-194 AY262729 NED 1 Lepsch-Cunha et al., 2003 
  R: AAATCCATGCTCCATAGTCC      
AG1 TC/GA F: AGGAGTTGGAGCTGCAAAATGACA 89-164 AY739698 6-FAM 1 Ludeña et al., 2011 
  R: TGTTTCCGCAAAAGCTGCTTCTCA      
CUC3  F:CKTGGACTCATGACTCGCATGTCC 323-375  PET 1 Unpublished data 
  R: GGTCCTTGCCGGTGGCCTTC      
Ee59 AG F: AACCTCTCTTTGGCCTA 82-146 AF328885 PET 1 Gaiotto et al., 2001 
  F: CTTGGCATACTGGAACC      
Ee63 AG F: CCGATATGCTCAAATCAATG 88-127 AF328889 VIC 2 Gaiotto et al., 2001 
  R: ACGAGAGGAATCAAAGAACC      
Ob2 GA/CA F: CTGAACCTTATCCCAACTGA 89-149 DQ455753 6-FAM 2 Montúfar et al., 2007 
  R: CACATAACTTTTCAGGCACA      
Ob6 GA F: GGATTGCATGTGTTCATTTA 165-199 DQ455757 VIC 2 Montúfar et al., 2007 
  R: TTACGCAATGTTTTATTTGG      
Ob8 GA/T F: GAGGAGGAATTCTTTCCATT - DQ455759 PET 2 Montúfar et al., 2007 
  R: AGCCATTAAAATTCATGCAC      
Ob16 GA F: AGGTCTAATGATGGAAGCTG 102-173 DQ455767 NED 2 Montúfar et al., 2007 
    R: ACACAGAGACAAACATGTGC           
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Tabla 2. Valores de FST  en pares de grupos de E. precatoria. Los FST  entre pares  
poblaciones aparecen bajo la diagonal; FST  entre pares de grupos, sobre la diagonal.  
 
 
 Grupo 1 Grupo 2 Grupo 3 
 Pop1 - 
    
0,294 0,316 Grupo 1 
Pop2 0,176 - 
   Pop3 0,419 0,328 - 
  Pop4 0,305 0,245 0,461 - 
 Pop5 0,295 0,327 0,580 0,460 - 
Pop6 0,461 0,423 0,570 0,497 0,607 - 
 
0,364 Grupo 2 
Pop7 0,424 0,379 0,501 0,446 0,533 0,330 - 
Pop8 0,326 0,288 0,463 0,387 0,489 0,339 0,295 - 
 Grupo 3 Pop9 0,469 0,462 0,632 0,544 0,635 0,563 0,466 0,141 - 
 
Pop1 Pop2 Pop3 Pop4 Pop5 Pop6 Pop7 Pop8 Pop9 
 
 
    
 
 
      
 
 
 
 
Tabla 3. Estadísticos descriptivos de las muestras de E. precatoria en la  región de 
simpatría, Tingo María, Perú. 
 
  
Pop   n Na Ne Ho He Fis 
longevaginata Mean 31 5,778 3,202 0,438 0,608 0,290 
 SE  0,983 0,462 0,078 0,082 0,085 
precatoria Mean 29 5,333 2,048 0,203 0,415 0,362 
  SE  0,957 0,364 0,041 0,073 0,141 
Total Mean 60 5,556 2,625 0,320 0,511 0,328 
  SE  0,668 0,318 0,051 0,058 0,082 
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Tabla 4. Estadísticos descriptivos de los tres Grupos de E. precatoria definidos 
mediante Structure. 
Grupo   n Na Ne Ho He Fis 
Grupo 1 Mean 190 16,778 5,964 0,390 0,763 0,472** 
 SE  1,869 0,868 0,042 0,073 0,037 
Grupo 2 Mean 139 11,889 2,836 0,274 0,583 0,522** 
 SE  1,457 0,419 0,051 0,057 0,091 
Grupo 3 Mean 66 9,000 1,972 0,311 0,449 0,307** 
  SE  1,280 0,199 0,038 0,056 0,045 
Total Mean 395 12,556 3,591 0,325 0,598 0,434** 
  SE  1,068 0,461 0,026 0,043 0,039 
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Tabla 5. Estadísticos descriptivos de las poblaciones de E. precatoria. 
Grupo 
 
n Na Ne Ho He Fis 
Pop1 Mean 55 8,111 3,038 0,431 0,590 0,283 
 
SE  0,873 0,515 0,062 0,063 0,045 
  
 
     Pop2 Mean 38 9,333 4,421 0,409 0,691 0,365 
 
SE  1,333 0,635 0,054 0,084 0,058 
  
 
     Pop3 Mean 25 4,222 1,783 0,289 0,376 0,362 
 
SE  0,572 0,188 0,085 0,076 0,156 
  
 
     Pop4 Mean 41 6,222 2,629 0,442 0,537 0,259 
 
SE  0,878 0,386 0,083 0,079 0,113 
  
 
     Pop5 Mean 31 5,778 2,070 0,297 0,329 0,098 
 
SE  1,441 0,536 0,097 0,101 0,057 
  
 
     Pop6 Mean 40 4,333 2,034 0,249 0,410 0,432 
 
SE  0,624 0,331 0,055 0,085 0,112 
  
 
     Pop7 Mean 99 11,000 2,546 0,285 0,499 0,465 
 
SE  1,364 0,416 0,054 0,087 0,054 
  
 
     Pop8 Mean 23 7,111 3,023 0,437 0,610 0,274 
 
SE  0,978 0,397 0,056 0,063 0,063 
  
 
     Pop9 Mean 43 5,111 1,519 0,245 0,309 0,194 
 
SE  0,716 0,125 0,039 0,050 0,085 
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11.  Anexos 
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11.1. Anexo 1. 
Protocolo de extracción del kit DNeasy Plant Minikit de Qiagen.
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11.2. Anexo 2. 
Protocolo de Amplificación de Microsatéites del kit Multiplex PCR de Qiagen.
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11.3. Anexo 3. 
 
 
 
 
 
FST  esperadoss por el azar (negro) versus obtenidos (rojo) en el análisis con 9999 permutaciones. 
Se toman en cuenta los índices para los tres grupos y las nueve poblaciones 
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